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Abstract — Theories about the seed scale of conifers are reviewed. The classical Foliar Nature theory 
of Delpino & Penzig suggested that the ovuliferous scales in pine are homologous to the foliar ap- 
pendages of a cone axis. The Ligular theory of Sachs & Kichler maintained that the seed scale of co- 
nifers is comparative to a ligule, because it grows out from a foliar organ, namely the bract. Bessey 
thought that the seed scale of conifers is the combined outgrowths of an ovule from its chalazal end, 
which is a sui generis structure thereafter. Kubart misproposed the aril nature of the ovuliferous 
structure in Juniperus. Arber' s Partial-Shoot theory held that an ovuliferous scale is homologous to a 
simple and limited shoot (a partial shoot) based on the Telome theory, but Meeuse remarked that 
the Telome theory was abused here. Dupler emphasized the integumental nature of the ovuliferous 
scales in taxads. The Brachyblast theory of Braun has increasingly convinced the present botanists on 
account of excellent studies from teratology, anatomy, ontogeny and palaeobotany. Based on the es- 
tablished evidence from teratology, anatomy, ontogeny and palaeobotany, the present authors believe 
that the seed scales of living conifers may have evolved from the secondary reproductive branches of 
the early conifers by phylogenetic metamorphism and fusion, and little differentiation during ontoge- 
ny in the living representatives. 
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摘要 系统 评述 了 迄今 为 止 在 裸子 植物 球 果 类 种 鳞 形 态 学 本 质 方面 存在 过 的 各 种 观点 及 研究 进展 。 将 
这 些 观 点 归纳 为 7 大 类 :(1) Delpino 和 Penzig 等 主张 种 鳞 为 叶 性 器 官 的 叶 性 说 ;(2) Sachs 和 Eichler 认为 
种 鳞 相 当 于 叶 舌 的 叶 舌 说 ;(3) Bessey 认为 种 鳞 不 过 是 胚珠 合 点 端 增生 的 结果 的 独特 结构 说 ; (4) Kuban 
等 提出 生 胚 珠 构造 的 假 种 皮 学 说 ;(5) Arber 的 半 枝 学 说 ; (6) Dupler 的 珠 被 说 认为 红豆 杉 类 胚珠 的 肉质 
化 部 分 为 珠 被 性 质 的 构造 ;(7) 由 Schleiden 和 Braun 提出 并 由 Florin 等 发 展 的 枝 性 说 则 以 充分 的 证 据 论 
证 了 种 鳞 的 校 性 本 质 。 关 于 球 果 类 裸子 植物 种 鲜 的 性 质 和 来 源 ,本 文 作者 赞同 Florin 枝 性 本 质 的 论述 ; 
但 对 该 构造 现存 式样 的 组 成 和 演化 过 程 ,笔者 认为 该 构造 是 在 个 体 发 育 中 不 其 分 化 的 专营 生殖 的 枝 性 
复合 构造 ,由 早期 裸子 植物 次 级 生殖 枝 及 其 相关 构造 经 过 系统 发 育 变态 融合 演化 形成 。 

关键 词 裸子 植物 ; 松 杉 类 ; 种 鳞 复 合体 ; 大 孢子 叶 球 理论 


1 前 言 


由 于 历史 上 人 们 对 裸子 植物 各 类 群 的 生 胚珠 构造 本 质 认 识 的 差异 ,因此 对 大 隐 子 叶 
球 (Megastrobilus) 还 没有 一 个 严格 的 概念 ,笼统 地 将 苏铁 类 (Cycads) 的 单 轴 性 峻 性 生殖 构 
造 与 松 杉 类 的 球 果 都 称 为 大 孢子 叶 球 (Axsmith et al., 1998; Vashishta, 1983; Trivedi， 
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Singh, 1969); Aase (1915) HE ELBERURE BE (Seed-scale) 一 起 合 称 为 大 孢子 时 , 球 果 为 大 孢子 
叶 球 ; 蔬 类 植物 着 生 大 、 小 孢子 训 的 生殖 叶 性 构造 也 分 别 被 称 为 大 孢子 叶 和 小 孢子 叶 
(Gifford, Foster, 1989; Chamberlain, 1935)。 由 于 松 杉 类 的 种 鳞 与 苏铁 的 生 胚 珠 构 造 和 蕨 
类 植物 着 生 大 钨 子 的 叶 性 器 官 有 本 质 的 不 同 ,因此 将 它们 笼统 地 称 为 大 孢子 叶 是 不 够 有 
当 的 。 本 文 依据 松 杉 类 裸子 植物 生 胚珠 构造 的 本 质 , 尝 试 给 出 一 个 较为 严格 的 大 孢子 叶 
球 的 定义 。 大 犯 子叶 (Megasporophyl) 是 指 着 生 胚 珠 的 生殖 叶 性 构造 ， 本 质 上 与 科 达 类 
(Cordaitales) 复 穗 状 瞧 性 生殖 构造 次 级 轴 上 的 可 育 叶 性 成 分 .苏铁 的 生 胚珠 构造 以 及 蕨 类 
植物 着 生 孢 子 的 叶 性 器 官 相当 。 大 孢子 叶 球 是 指 大 孢子 叶 的 聚集 体 ,为 单 轴 性 构造 。 现 
代 松 杉 类 的 球 果 构造 较为 复杂 ,以 叶 性 器 官 苞 鳞 及 其 腋 内 的 种 鳞 为 单位 ,在 球 果 轴 上 发 生 
数目 .大 小 ,融合 程度 以 及 排列 等 各 式 变化 而 构成 ;由 于 种 鳞 是 由 科 达 类 复 穗 状 肉 性 生殖 
构造 的 次 级 轴 简 化 形成 , 它 在 本 质 上 相当 于 大 孢子 叶 球 ,因此 从 化 石 球 果 植物 科 达 类 , 伏 
脂 杉 类 (Voltziales) 的 复 穗 状 峻 性 生殖 构造 到 现代 球 果 类 (Coniferales) 和 买 麻 芯 类 ( Gnetales) 
的 复 轴 性 球 果 以 及 银杏 类 (Ginkgoales) 可 育 短 枝 的 比较 合理 的 共同 称谓 应 为 复 系 大 孢子 
叶 球 (Compound megastrobilus)。 所 谓 种 鳞 复 合体 (Seed-scale complex) 是 指 由 苞 鳞 及 其 腋 内 
的 由 次 级 生殖 枝 简化 而 形成 的 种 鳞 所 构成 的 复合 构造 。 而 生 胚 珠 构造 (Owuliferous struc- 
tures) 和 球 果 (Cone) 等 是 中 性 术语 ,不 表明 器 官 的 本 质 。 

裸子 植物 大 孢子 叶 球 的 形态 学 问题 , 自从 十 九 世 纪 中 期 (Schleiden，1843, 1839; 
Braun，1842) 以 来 一 直 是 国际 植物 学 领域 的 研究 热点 和 争论 焦点 ( 见 Takaso，Tomlinson， 
1989a, 1989b; Coulter, Chamberlain, 1917; Worsdell, 1900) ; Oliver & Scott (1904) 的 种 子 蕨 
(Seed fems) 和 Beck(1962,1960) 的 前 裸子 植物 ( Progymnosperms) 的 发 现 更 使 人 们 确信 对 裸 
子 植物 肉 性 生殖 构造 形态 学 本 质 的 认识 是 种 子 习 性 起 源 和 演化 研究 的 关键 ( 见 Beck , 
1988,1976) ,也 是 探讨 裸子 植物 系统 发 育 及 其 与 被 子 植物 关系 的 前 提 (Hichey，Taylor， 
1996) ; 而 解释 裸子 植物 大 孢子 叶 球形 态 学 问题 的 关键 是 对 球 果 的 生 胚珠 构造 , 即 种 鳞 形 
态 学 本 质 和 演化 过 程 的 清楚 认识 。 

裸子 植物 大 孢子 叶 球 理论 在 该 类 群 系统 发 育 研 究 中 具有 重要 的 意义 , 它 是 对 该 类 和 群 
雌性 生殖 构造 形态 学 本 质 的 解释 , 曾 存 在 各 种 假说 。 对 松 杉 类 种 鳞 本 质 的 论述 以 Florin 
的 种 鳞 复 合体 学 说 (Seed-scale complex theory) 最 为 令 人 信服 ,但 对 具体 类 群 的 种 鳞 和 球 果 
简化 式样 还 有 不 同 的 推测 (Zhang, Xing et al.，2000; Tomlinson et al., 1993; Fu, Yang, 
1993a, 1993b; Fu, 1992; De Laubenfels, 1992; Takaso, Tomlinson, 1992,1991,1990, 1989; 
Florin, 1948). 

迄今 为 止 ,关于 裸子 植物 种 鳞 的 形态 学 本 质 已 提出 相当 多 的 理论 ,种 鳞 的 枝 性 说 \ 叶 
性 说 和 叶 舌 说 之 间 的 争论 尤为 激烈 。 二 十 世纪 中 期 以 后 ,比较 普遍 认同 的 观点 是 Florin 
提出 的 种 鳞 复 合体 理论 ,这 一 观点 也 由 于 新 证 据 的 发 现 而 不 断 得 到 修正 、 补 充 和 完善 。 


2 大 孢子 叶 球 理论 


上 面 已 经 指出 , 关于 裸子 植物 大 孢子 叶 球 形态 学 本 质 的 论述 相当 多 ,观点 不 一 、 争 论 
激烈 。 在 Brown (1827) 对 苏铁 类 和 松 杉 类 与 其 他 种 子 植物 的 生 胚 珠 构造 相 比较 提出 裸子 
植物 假说 之 后 ,从 Braun (1842) 和 Schleiden (1839) 等 根据 种 鳞 的 位 置 和 器 官位 置 同 源 性 提 
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1 松 杉 类 裸子 植物 的 大 孢子 叶 球 理论 

Fig.1 Megastrobilus theories of the conifers. 1. Delpino and Penzig's classical Foliar Nature theory; 2. Lasherveky' s Foliar 
Nature theory, 2a, primary state, 2b, secondary state (Original) ; 3. Sachs and Eichler' s Ligular theory; 4. Bessey's sui gene- 
ris structure theory: Pinus pumilio; 5. Braun's Brachyblast theory, 5a, primary state, 5b, secondary state; 6. Vascular supply 
to seed scale in conifers: 6a, 6b and 6c, Pinus maritima ; 7. Florin' s Seed-scale Complex theory, 7a, Cordaianzhus sp., 7b, 
Ermestiodendron sp., Te, Lebachia sp.. 7d, Voltziaopsis africana, 7e, Pseudovolizia liebeana , 71, Cryptomeria. japonica ; 8. 
Takaso' s ovule-tooth pairs: Cryptomeria japonica. o: ovule, t: tooth, bs: bract scale, ss: seed scale, ]: ligular-like ovuliferous 
Structures, sa: secondary axis, sui: sui generis structures, sst: seed scale traces, bst: bract scale traces, xl; xylem, ph: phlo- 
em, fc: foliar components, ms: megasporophyll. ( Redrawn from the following sources: 1 and 3 after Worsdell, 1900; 4 from 
Bessey, 1902; 5 from Mclean & lvimay-Cook, 1951; 6 from Gifford & Foster, 1989; 7 and 8 from Florin, 1951) 
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出 裸子 植物 球 果 类 的 峻 球 果 为 复 轴 性 的 构造 而 与 被 子 植 物 的 花 不 同 开始 , 球 果 类 裸子 植 
物 生 上 胚珠 构造 的 形态 学 本 质 引 起 了 植物 学 研究 领域 的 关注 ( 见 Worsdell，1900)。 先 后 有 
许多 不 同 的 观点 提出 并 彼此 争论 , Florin (1954) , Pilger (1926)，Worsdell (1900), Eichler 
(1889) 等 曾 或 详 或 简 作 过 这 方面 的 评述 ,之 后 这 方面 的 工作 又 有 很 多 进展 。 总 结 起 来 ,到 
目前 为 止 关 于 种 鳞 的 形态 学 问题 主要 有 以 下 几 种 观点 ( 表 1)。 


表 1 球 果 类 裸子 植物 种 鳞 来 源 的 各 种 解释 
Table 1 Various theories on the nature of the seed scale of conifers 






































学 说 代表 人 主要 观点 

Theory Representative author Major viewpoints 
叶 性 说 Delpino, Penai 种 鳞 为 叶 性 器 官 
Foliar Nature theory a ew The seed scale is a foliar organ 
LE d 种 鳞 相 当 于 叶 舌 
Ligular theory Sachs, Eichler The seed scale is a ligular structure 

m 种 鳞 为 胚珠 合 点 端 增生 的 产物 
独特 结构 说 Bessey The seed scale is the combined outgrowths of 
Jui geri siacture honey an ovule from its chalezal end 
假 种 皮 说 K 种 鳞 为 次 生性 假 种 皮 构造 
Aril Nature theory The seed scale is of the aril nature 
半 枝 学 说 Arbe 种 鳞 为 半 枝 性 构造 
Partial-Shoot theory 四 The seed scale is compared to a partial-shoot 
珠 被 说 Dunl 种 鳞 为 胚珠 的 珠 被 
Integumental theory per The seed scale is the integument of an ovule 
枝 性 说 种 鲜 是 次 级 枝 变态 .融合 的 产物 
Prachyblast theo Braun, Florin The seed scale results from the reduction and 
anui fusion of a secondary reproductive shoot 


2.1 叶 性 说 (Foliar Nature theory) 

在 Schleiden (1839) 以 前 ,人 们 普遍 认为 裸子 植物 的 生 胚 珠 构造 与 被 子 植 物 的 心 皮 同 
质 , 而 心 皮 被 歌德 (1790) 视 为 极度 缩短 的 轴 性 构造 上 的 叶 性 附属 物 ( 见 谢 列 勃 辽 柯 夫 ， 
1956) ,因而 属于 叶 性 的 观点 ;Brown (1827) ,Jussieu (1789) 和 Linnaeus (1737) 等 持 同样 的 观 
点 ( 见 Worsdell，1900) 。 

在 Schleiden 之 后 , Delpino & Penzig 的 叶 性 说 是 十 九 世 纪 末 二 十 世纪 初 比较 有 影响 的 
一 种 解释 ;Delpino (1889) 提 出 种 鳞 是 叶 性 的 ,Penzig (1894) 赞 同 Delpino 的 观点 ,认为 “ 球 果 
植物 的 心 皮 (Carpel of conifers)” 由 三 部 分 组 成 ,中 间 不 育 部 分 成 为 巷 鳞 , 而 两 侧 可 育 部 分 
向 内 卷 .外 缘 融 合 形成 种 鳞 ( Fig.1:1) ; 苞 鳞 腋生 枝条 的 维 管束 是 由 球 果 轴 上 分 出 的 ,因此 
枝条 上 部 的 两 片 先 出 叶 并 非 真 正 枝条 的 叶 , 而 是 枝条 发 育 过程 中 将 “ 心 皮 ” 的 两 片 可 育 部 
分 “ 带 走 ” 的 结果 。 这 就 是 经 典 的 种 鳞 叶 性 说 ( 见 Worsdell, 1900)。Hiitonen (1950) 和 Kuja- 
la (1942) 支 持 Delpino & Penzig 的 观点 ( 见 Florin, 1954)。 

Lashervsky (1925, 见 Florin，1954) 认 为 种 鳞 与 苞 鳞 同 为 叶 性 ,现存 式样 是 由 球 果 轴 缩 
短 , 上 一 级 种 鳞 落 在 苞 鳞 腋 内 形成 (Fig. 1:2)。Hirmer (1936, 1932) 与 Popach & Gieseler 
(1936) 认 为 种 鳞 由 叶 性 器 官 经 一 系列 分 裂 形 成 ,是 与 古生代 契 叶 类 (Sphenophyllales) 孢 子 
叶 球 平行 的 演化 过 程 ,因而 这 些 球 果 是 单 轴 性 器 官 ( 见 Florin, 1954), Pulle (1938) 认 为 南 
洋 杉 类 (Araucarians) 的 肉 球 果 是 单 轴 的 , 它 代表 松 杉 类 大 孢子 叶 球 的 原始 式样 ;Thompson 
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(1940) 持 有 相似 的 观点 ,并 指出 苞 鳞 与 种 鳞 同 是 大 孢子 叶 的 两 个 组 成 部 分 。Stefanoff 
(1936) 设 想 所 有 球 果 存 在 一 基本 式样 , 松 杉 类 球 果 的 种 鳞 是 由 顶端 着 生 胚珠 的 分 枝 衍 生 
的 种 子 枝 (Cladosperm) , 它 与 种 子 蕨 的 叶 及 苏铁 和 银杏 叶 的 二 歧 分 叉 部 分 是 同 源 的 ( 见 
了 orin，1954); 这 种 解释 所 犯错 误 与 Arber (1950) 的 相同 , 均 是 滥用 了 顶 枝 学 说 (Telome the- 
ory)。Chadfaud (1946,1941,1940, 见 Forin，1954) 则 认为 球 果 植 物 的 “ 心 皮 "是 由 与 苏铁 属 
Cycas 羽 状 大 孢子 叶 类 似 的 原型 演化 来 的 ,该 原型 由 叶 轴 和 生 有 单个 胚珠 的 羽 片 组 成 ,最 
初 心 皮带 有 两 排 胚珠 ,但 胚珠 数目 后 来 趋 于 减少 ,形成 具 两 个 胚珠 的 松 科 Pinaceae, 一 个 胚 
珠 的 南洋 杉 科 Araucariaceae 和 红豆 杉 科 Taxaceae, 种 鳞 由 大 抱 子 叶 的 羽 片 融合 而 成 ,而 大 
孢子 叶 的 主要 部 分 形成 苞 鳞 ,这 样 “ 心 皮 ” 就 成 为 盾 状 两 辱 的 叶 性 器 官 种 鳞 。 
尽管 上 述 各 位 作者 对 种 鳞 有 这 样 那样 的 解释 ,但 有 一 点 是 共同 的 :现存 松 杉 类 植物 的 
球 果 是 单 轴 的 ,种 鳞 为 叶 性 构造 。 种 鳞 叶 性 说 对 大 量 的 演化 过 程 推 测 仅 基于 对 球 果 简单 
的 ,而 且 多 为 不 正确 的 形态 观察 和 比较 研究 。 随 着 全 面 的 维 管束 解剖 (Aase,1915) 及 古 植 
物 (Florin，1951) 和 个 体 发 生 (Takaso，Tomlinson，1989a) 的 深入 研究 ,该 学 说 已 被 据 弃 。 
2.2 叶 舌 说 (Ligular theory) 

该 假说 由 Sachs, Eichler 等 在 19 世纪 末 提 出 ,在 二 十 世纪 仍 有 一 定 的 影响 。 他 们 认 
为 : 松 杉 类 裸子 植物 不 存在 苞 鳞 、 种 鳞 这 种 双 鳞 片 复合 构造 ,而 只 存在 腹面 着 生 上 胚珠 的 单 
个 鳞片 的 结构 ,所 谓 种 鳞 其 实 是 苞 鳞 腹面 叶 舌 性 质 的 突起 物 ,相当 于 水 韭 和 卷 柏 叶 面 的 叶 
舌 (Fig.1:3)。 在 杉 科 Taxodiaceae 和 柏 科 Cupressaceae 中 并 不 存在 这 样 的 构造 。Schmid 
(1937) , Kitter (1931) ,Scott (1925) , Patonie (1912) , Master (1891) ,Pax (1890) 等 对 这 一 理论 
进行 了 修改 和 补充 ,但 他 们 都 认为 种 鳞 是 苞 鳞 的 腹面 叶 舌 性 的 突起 物 。Pilger (1926) 支 持 
Eichler 的 叶 舌 说 ( 见 Florin, 1954; Mclean, Ivemey-Cook, 1951; Rendle, 1930; Coulter, Cham- 
berlain, 1917; Worsdell, 1900) 。 

叶 舌 说 无 法 解释 松 科 和 杉 科 种 鳞 独 特 的 的 维 管束 构造 ,以 及 着 生 于 叶 性 器 官 苞 鳞 及 
内 生 胚 珠 构造 的 形态 学 本 质 。 
2.3 独特 结构 说 ( Sui generis structure theory) 

该 假说 由 Bessey 等 提出 。Bessey (1892) 认 为 松 杉 类 裸子 植物 的 雄 球 花 与 雌 球 果 是 同 
源 的 ,而 种 鳞 不 过 是 胚珠 合 点 端 发 育 的 结果 (Fig. 1:4; 见 Florin, 1954; Coulter, Chamber- 
lain，1917)。Bessey (1902) 又 在 球 花 形态 学 本 质 的 讨论 中 强调 了 上 肉 球 果 的 苞 鳞 与 雄 球 花 
小 孢子 叶 的 同 源 性 ,并 在 对 松 科 球 果 的 发 育 研究 中 注意 到 , (1) 大 孢子 讲 首 先 在 苞 鳞 腋 内 
发 育 出 一 团 细胞 , 它 后 来 分 化 形成 种 鳞 和 胚珠 ,(2) 种 鳞 部 分 由 带 叶 绿 素 的 薄 壁 组 织 组 成 ， 
只 在 很 晚期 它 才 木 质 化 而 变 成 宰 色 ,在 分 化 过 程 中 种 鳞 和 胚珠 之 间 并 未 有 明确 的 分 界 , 二 
者 的 组 织 是 连续 的 ,因此 他 认为 松 科 球 果 的 种 鳞 是 胚珠 合 点 端 扩 大 增生 形成 的 。 按 照 这 
种 解释 ,种 鳞 的 本 质 既 不 是 叶 性 的 也 不 是 枝 性 的 ,而 是 胚珠 性 质 的 , 它 并 不 是 新 构造 ,而 只 
是 胚珠 合 点 端 增 大 和 变态 的 次 生产 物 , 正 如 杉 科 和 柏 科 的 种 鳞 一 样 ,南洋 杉 科 也 存在 相同 
的 构造 ,但 胚珠 略微 向 后 增生 , 松 科 的 大 孢子 训 发 育 开始 较 苞 鳞 为 小 ,但 后 来 迅速 向 合 点 
端 增生 而 超过 苞 鳞 。 简 要 说 来 , 峻 球 果 和 雄 球 花 是 同 源 的 ,种 鳞 明 显 与 否 取决 于 大 孢子 赛 
合 点 端的 发 育 情况 。 根 据 这 种 种 鳞 本 质 的 论述 ,各 科 的 进化 程度 依次 为 : 柏 科 一 杉 科 一 南 
洋 杉 科 一 松 科 , 松 科 在 松 杉 类 中 是 最 进化 的 类 型 。 
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这 一 假说 认为 种 鳞 构 造 是 胚珠 合 点 端 增生 而 形成 的 次 生产 物 ,是 胚珠 自身 构造 ( Sui 
generis Structure) , 称 之 为 独特 结构 说 。 该 假说 缺乏 球 果 个 体 发 育 及 古 植物 、 解 剖 等 方面 证 
据 的 广泛 支持 ,可 能 是 由 于 Bessey 对 观察 材料 的 误解 所 造成 。 

2.4 假 种 皮 说 (Aril Nature theory) 

Kubart (1905) 认 为 柏 科 刺 柏 属 Juniperus 的 种 鳞 是 假 种 皮 性 质 的 ( 见 Coulter, Chamber- 
lain，1917)。Tomlinson & Takaso (1989), Herzfeld (1914, J, Florin，1954) 等 将 红豆 杉 类 及 
伪 叶 竹 柏 属 Phyllocladus 的 生 胚 珠 构造 看 作 是 来 源 不 清 的 假 种 皮 。 

该 假说 将 生 上 胚珠 构造 看 作 是 功能 性 的 假 种 皮 构 造 ; 持 有 种 鳞 假 种 皮 本 质 观点 的 学 者 
并 未 对 该 构造 的 来 源 进行 详尽 的 阐述 。 

2.5 ” 半 枝 学 说 (Partial-Shoot theory) 

Arber (1950) 基 于 项 枝 理论 (Telome theory) 关 于 叶 起源 的 解释 ,认为 既然 叶 是 由 枝 演化 
来 的 ,那么 枝 和 叶 是 同 源 的 , 叶 具 部 分 枝 的 特性 ,因此 关于 种 鳞 是 枝 是 叶 的 争论 是 没有 意 
义 的 ,他 将 种 鳞 笼 统 地 称 为 半 枝 (Partial-Shoot)。 

Meeuse (1966) 认 为 Arber 将 顶 枝 理论 用 过 了 头 。 作 者 赞同 Meeuse 的 观点 。 

2.6 珠 被 说 (Integumental theory) 

虽然 Lawson (1923, 见 Chamberlain，1935) 认 为 胚珠 应 着 生 于 钨 子叶 表面 ,但 他 却 错误 
地 将 苞 鳞 当 作 大 孢子 叶 , 而 将 种 鳞 看 作 是 胚珠 的 第 二 层 珠 被 。 传 统 的 红豆 杉 类 (Taxads) 
是 裸子 植物 系统 发 育 研究 中 倍 受 瞩目 的 类 群 ,包括 红豆 杉 科 、 三 尖 杉 科 Cephalotaxaceae 和 
罗汉 松 科 Podocarpaceae, 其 肉质 假 种 皮 (Aril) 和 珠 鳞 (Epimatium) 形 态 学 本 质 的 争论 成 为 红 
豆 杉 类 与 其 他 松 杉 类 系统 关系 的 一 个 重要 依据 ( 施 良 ，1989; Haris，1976; Keng, 1975; 
Takhtajan, 1954; Florin, 1948; De Haan, 1920; Dupler, 1920; Coulter, Chamberlain, 1917)。 
Dupler (1920) 认 为 红豆 杉 科 假 种 皮 为 珠 被 性 质 的 构造 ,因为 它 与 种 皮 的 内 部 石 质 层 分 离 ， 
且 在 发 育 上 出 现 较 珠 被 晚 ; Hagerup (1934，1933) 持 相似 的 观点 ( 见 Florin，1954)。 施 良 
(1989) 的 发 育 研究 也 表明 假 种 皮 的 发 育 与 珠 被 有 一 定 的 关系 ,但 未 对 假 种 皮 的 本 质 作出 
解释 。 依 据 Dupler (1920) 和 施 良 (1989) 的 证 据 ,作者 认为 该 构造 可 能 是 已 融合 变态 的 种 
鳞 的 次 生生 长 产物 。Coulter & Chamberlain (1917), Stiles (1912), Brooks & Stiles (1910), 
Worsdell (1900) 简 单 地 将 罗汉 松 科 的 肉质 珠 鳞 看 作 胚 珠 的 外 珠 被 ;Tomlinson (1992), Fu 
(1992), Jain (1977) ，Sahni (1927) , Gibbs (1912) 等 的 形态 、 发 育 、 解 剖 证 据 均 不 支持 罗汉 
松 类 珠 鳞 的 珠 被 说 ,而 赞同 该 构造 为 枝 性 复合 构造 。 

按照 这 种 解释 ,红豆 杉 类 的 生 上 胚珠 构造 ( 假 种 皮 和 珠 鳞 ) 为 珠 被 性 质 ,是 为 珠 被 说 (了 In- 
tegumental theory) 。 

2.7 EXTR ERE (Brachyblast theory) 

Schleiden (1839) 根 据 叶腋 内 只 可 生 枝 而 不 可 能 生 叶 的 事实 得 出 松 科 的 生 胚 珠 构造 是 
枝 性 的 结论 。 之 后 , Bailon、Van Tieghem、Celakovsky 、Worsdel 、Coulter 和 Chamberlain 等 分 
别 根据 发 育 .解剖 、 畸 形 等 方面 的 证 据 支持 种 鳞 的 枝 性 学 说 ( 见 Worsdel，1900)。 在 二 十 
世纪 初 Florin 之 前 的 一 段 时 间 , 枝 性 说 、 叶 性 说 和 叶 舌 说 等 几 种 观点 的 争论 如 火 如 蔡 , 在 
种 鳞 枝 性 说 范围 内 ,关于 种 鳞 是 由 枝 的 哪 一 部 分 演化 来 的 ,Goebel (1969) , Jeffery (1917), 
Herzfeld (1914) 等 持 有 不 同 的 观点 。Florin 发 现 古生代 末期 至 中 生 代 早期 的 古 裸子 植物 伏 
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脂 杉 类 ( Lebachia ，Ernestiodendron ) 的 肉 性 生殖 构造 为 复 系 穗 状 枝 性 结构 ,在 相当 于 现代 球 
果 类 种 鳞 的 位 置 是 各 式 带 胚珠 的 短 枝 , 他 称 之 为 过 渡 型 球 果 类 ,并 据 此 提出 解释 裸子 植物 
球 果 类 种 鳞 形 态 学 本 质 的 种 鳞 复 合体 理论 。 由 于 一 些 新 证 据 的 发 现 ,后 来 的 植物 学 家 
(Taylor, Taylor, 1993; Fu, Yang, 1993b; Takaso, Tomlinson, 1992, 1991, 1990, 1989a, 
1989b; Beck, 1988; Clement-Westerhof, 1987; Miller, 1982,1977,1976; Taylor, 1981; Harris, 
1976; Jain, 1976; Guedes, Dupuy, 1974; Bierhost, 1971; Schweitzer, 1963; Schweitzer, 1963) 
PASE , EGBEE dS fn] ` 古 植物 和 个 体 发 育 等 角度 围绕 种 鳞 的 性 质 、 组 成 . 生 胚珠 位 置 和 
演化 过 程 不 断 对 这 一 理论 进行 补充 修正 ,发展 和 完善 。 
2.7.1 松 杉 类 裸子 植物 球 果 本 质 一 致 性 的 论证 

对 种 鳞 本 质 的 讨论 首先 面 对 的 就 是 松 杉 类 裸子 植物 的 球 果 同 不 同 质 的 问题 。 关 于 这 
一 问题 的 论述 ,除了 存在 前 面 提 到 的 几 种 观点 认为 松 杉 类 球 果 为 单 轴 性 构造 外 ,还 存在 单 
轴 性 、 复 轴 性 并 存 和 全 部 为 复 轴 性 构造 两 种 观点 的 争论 。 

Von Mohl (1845, 见 Worsdell, 1900) 观 察 到 当 松 树 主轴 上 的 苞 叶 退化 时 ,其 腋 内 次 级 枝 
上 的 一 片 营养 叶 取 而 代 之 ,他 认为 与 此 类 似 , 松 树 苞 鳞 极度 退化 并 由 次 级 枝 上 的 一 片 叶 代 
之 而 成 为 种 鳞 , 在 崖 柏 属 Thwja、 柏 属 Cupressus 、 刺 柏 属 ( 柏 科 ) 中 ,种 鳞 是 球 果 主轴 上 变态 
的 叶 , 因 为 在 这 种 情况 下 找 不 着 任何 其 他 叶 性 苞 鳞 的 迹象 ;因此 ,在 他 看 来 , 松 杉 类 球 果 的 
本 质 并 不 一 致 ,有 单 轴 性 的 ,也 有 复 轴 性 的 球 果 ; Coulter & Chamberlain (1917) 也 认为 松 杉 
类 球 果 既 有 单 轴 性 ,也 有 复 轴 性 构造 。Hagerup(1934, 1933, 见 Florin，1954) 基 于 松 杉 类 各 
大 类 群 球 果 个 体 发 育 研 究 提出 , 除 红豆 杉 科 和 柏 科 的 圆 柏 亚 科 Juniperoideae 外 ,所 有 松 杉 
类 裸子 植物 的 球 果 是 复 轴 性 构造 ; 松 科 的 球 果 和 长 枝 的 构建 是 相似 的 , 苞 鳞 腋 内 发 育 出 具 
三 叶 的 短 枝 ,两 侧 两 片 先 出 叶 , 中间 一 片 叶 形 成 种 鳞 , 其 他 各 科 球 果 构 建 与 之 相似 ,所 不 同 
的 是 次 级 轴 上 叶子 的 数目 , 松 科 的 种 鳞 由 次 级 枝 上 的 先 出 叶 形 成 ,在 南洋 杉 属 Araucaria 
中 假定 有 不 育 先 出 叶 的 存在 ,而 在 柏 属 Cupressus 中 根本 就 没有 不 育 叶 ,因此 也 就 没有 种 
鳞 , 在 这 种 情况 下 , 珠 被 直接 着 生 于 球 果 的 主轴 上 ,在 刺 柏 属 中 既 有 顶 生 的 胚珠 也 有 侧 生 
的 胚珠 ,因此 既 有 单 轴 性 构造 也 有 复 轴 性 构造 ;大 孢子 叶 有 时 着 生 于 球 果 主轴 的 顶端 , 红 
豆 杉 类 的 珠 被 也 是 大 孢子 叶 , 但 假 种 皮 是 由 孢子 叶 次 生生 长 形成 的 构造 ;其 观点 主要 有 
二 ,(1) 珠 被 与 先 出 叶 或 大 孢子 叶 相 当 , (2) 球 果 的 种 鳞 不 同 质 。 他 的 观点 遭 到 一 些 学 者 ， 
如 Unruh. (1939) , Lanfer (1934) 的 抒 击 ,但 Emberger (1944, 1942) 支持 其 假说 ( 见 Florin, 
1954), Miller (1988) 无 法 将 大 量 晚 古 生 代 的 类 似 球 果 类 的 植物 归 类 , 且 发 现 向 现代 松 杉 
类 演化 的 过 渡 式 样 缺 乏 , 因 此 怀疑 松 杉 类 是 一 多 系 类 群 ;Taylor & Taylor (1993) 赞 同 Miller 
《1988) 的 观点 ,认为 应 对 松 杉 类 的 来 源 持 兼 容 并 包 的 态度 。De Laubenfels (1992) 似 乎 赞同 
种 鳞 枝 性 学 说 ,但 强调 裸子 植物 各 类 群 ,包括 罗汉 松 科 和 红豆 杉 科 等 的 种 鳞 可 能 来 源 于 早 
期 裸子 植物 胚珠 外 围 的 这 (Cupule)。 

Worsdell (1899) 对 球 果 植 物 各 大 类 群 的 维 管 系统 进行 比较 研究 发 现 , 种 鳞 中 存在 原始 
的 共 轴 维 管 束 构造 ,因此 所 有 的 球 果 植物 的 种 鳞 都 应 是 同 源 的 。FEames (1913) , Aase 
(1915) 的 解剖 学 证 据 表 明 所 有 球 果 植物 的 肉 球 果 是 同 源 的 ,种 鳞 是 极度 简化 融合 的 结 
JE. McLean & Ivimey-Cook (1951) 赞 同 Florin 关于 种 鳞 形 态 学 本 质 的 种 鳞 复 合体 学 说 ,并 
认为 整个 松 杉 目 肉 球 果 的 本 质 一 致 性 这 一 点 应 该 是 不 容 置疑 的 。 作 者 赞同 松 杉 类 球 果 同 
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质 的 观点 。 
2.7.2. ”对 种 鳞 性 质 、 组 成 和 演化 过 程 的 论述 
(A) 畸形 学 证 据 

畸形 落叶 松 属 Farix 植物 球 果 的 种 鳞 位 置 常 发 育 出 着 生 有 两 片 叶 子 的 短 枝 , 叶 子 边 
缘 指 向 球 果 主 轴 的 近 轴 侧 和 和 远 轴 侧 , 且 苞 鳞 发 育成 营养 叶 ,因此 Braun. (1853，1842) 认 为 
种 鳞 相 当 于 次 级 枝 上 的 两 枚 先 出 叶 ,并 设想 种 鳞 是 由 苞 鳞 腋 内 次 级 轴 上 的 的 两 片 叶 经 近 
轴 侧 边缘 融合 而 形成 (Fig.1;5)。Guedes & Dupuy (1974) , Noll (1894) , Celakovsky (1879 ~ 
1897) , Strasburger (1879, 1872) , Stenzel (1876) , Parlatore (1864) , Caspary (1860) 分 别 对 松 属 
Pinus 和 云 杉 属 Picea 雌 球 果 畸 形式 样 的 观察 也 得 出 同样 的 结论 ( 见 Worsdell, 1900) ;他 们 
在 此 假定 落叶 松 属 植物 胚珠 着 生 于 叶 背 面 ,这 与 后 来 Fu & Yang( 1993), Seward & Gowan 
(1900) , Fuji (1896) 等 关于 银杏 叶 面 生 胚珠 发 育 式 样 的 论述 不 同 。 

返 祖 性 畸形 学 证 据 对 种 鳞 的 性 质 , 即 种 鳞 是 叶 性 、 叶 舌 还 是 枝 性 的 认识 起 着 关键 的 作 
用 ,但 对 其 组 成 .胚珠 着 生 位 置 和 演化 过 程 的 推测 却 不 及 发 育 和 古 植 物 学 方面 的 证 据 有 说 
服 力 。 大 量 的 畸形 学 证 据 及 后 来 Florin 的 古 植物 学 证 据 均 表明 种 鳞 是 枝 性 复合 构造 ,但 
畸形 学 证 据 所 显示 的 胚珠 着 生 位 置 却 有 些 混乱 ,Velonovsky (1888， 见 Worsdell，1900) 所 描 
述 的 落叶 松 球 果 的 胚珠 着 生 于 叶 的 背部 ,而 Fujii 的 银杏 畸形 式样 却 是 叶 面 生 胚 珠 ,从 而 
导致 对 种 鳞 演 化 过 程 推测 的 不 完全 认识 。 

(B) 比 较 形态 学 证 据 

Schleiden (1843,1839) 提 出 种 鳞 的 枝 性 构造 理论 ,认为 松 科 的 种 鳞 是 在 叶 性 器官 苞 鳞 
腋 内 的 构造 ,由 此 推断 种 鳞 决 不 是 叶 性 器 官 而 是 枝 性 构造 ,因为 植物 界 不 存在 叶腋 内 生 叶 
的 现象 ,并 推测 种 鳞 是 胎 座 形式 的 扁 化 的 变态 枝 (“ 胎 座 说 "); Brsted (1864)，Dickson 
(1860) 对 云 杉 属 的 畸形 学 观察 与 Schleiden 的 结论 一 致 ( 见 Farjon, 2000; Worsdell，1900)。 

Herzfeld (1914) 及 Wettstein (1911， 见 Florin，1954) 认 为 松 杉 类 的 肉 球 果 是 复 轴 系统 ， 
且 珠 由 苞 鲜 腋 内 极度 退化 的 短 枝 形成 ,种 鳞 由 一 些 从 球 果 轴 上 生出 的 突起 物 构成 ,这 些 突 
起 物 与 胚珠 彼此 相互 独立 。Coebel (1969) 与 Wettstein 的 观点 基本 相似 ,但 他 认为 种 鳞 是 
由 极度 简化 的 大 孢子 叶 的 次 生 突起 物 ( 叶 舌 性 的 ) 组 成 而 不 是 由 球 果 轴 上 的 突起 物 ( 枝 性 
的 ) 组 成 ;Lanfer (1934) 支 持 Goebel 关于 种 鳞 本 质 的 解释 。 

Wilde (1944) 赞 同 松 杉 类 裸子 植物 的 肉 球 果 为 复 轴 性 构造 , 单 轴 性 的 雄 球 花 与 种 鳞 是 
同 质 的 ,并 根据 畸形 现象 设想 营养 枝 简化 导致 生殖 枝 向 顶 聚 合生 殖 枝 的 数量 减少 ,然后 
经 各 种 变态 而 形成 复 轴 性 肉 球 果 。 塔 赫 他 间 (1963)，Florin (1954) 的 观点 与 她 相近 。 

对 银杏 生 胚珠 构造 形态 学 本 质 的 解释 直接 影响 着 对 该 类 群 的 系统 位 置 的 理解 。 以 
Van Tieghem (1869) 为 代表 的 叶 性 说 认为 ,银杏 的 整个 生 胚珠 结构 在 形态 上 相当 于 一 个 大 
孢子 叶 , 长 柄 为 叶柄 ,长 柄 先端 的 分 又 代表 一 枚 退化 大 孢子 叶 的 两 个 裂片 , 珠 领 为 假 种 皮 
( 见 Coulter，Chamberlain, 1917)。 按 照 这 种 解释 ,银杏 为 叶 生 胚珠 , 且 精 子 均 具 鞭毛 ,因此 ， 
它 与 苏铁 类 关系 最 近 。 但 叶 性 说 无 法 解释 银 奉 生 胚 珠 构造 生 于 短 枝 鳞 状 叶腋 及 其 维 管束 
构造 与 营养 叶 有 明显 差异 的 事实 , Gifford & Foster (1989), McLean & Ivimey-Cook (1953), 
Chamberlain (1935) , Coulter & Chamberlain (1917) ,Fujii (1896) 等 的 轴 性 说 则 能 很 好 地 解释 
这 些 问题 。Fu & Yang (1993a,1993b) 发 展 了 前 人 的 轴 性 说 ,分 析 形 态 、 解 剖 、 畸 形 及 发 育 
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等 方面 的 证 据 ,认为 银杏 生 胚 珠 长 柄 是 短 枝 鳞 状 叶腋 轴 性 构造 的 次 生性 伸 长 ,并 将 银杏 可 
育 短 枝 上 的 鳞 状 叶 及 其 腋 内 的 轴 性 构造 一 起 与 松 杉 类 的 一 个 种 鳞 复 合体 构造 相 比 较 , 认 
为 这 种 构造 可 能 代表 着 种 鳞 复 合体 较 原 始 的 形态 式样 , 称 之 为 前 种 鳞 复 合体 ,而 整个 可 育 
短 枝 可 与 其 他 松 杉 类 的 一 个 球 果 相 比 较 。 按 照 这 种 解释 ,银杏 的 前 种 鳞 复 合体 与 现存 松 
杉 类 的 种 鳞 复 合体 都 来 源 于 科 达 类 状 的 次 级 生殖 枝 构 造 ,因此 ,银杏 应 成 为 广义 松 杉 类 的 
成 员 之 一 ,而 精子 的 鞭毛 则 可 能 是 残余 的 性 状 。 

在 对 种 鳞 形 态 学 本 质 论述 中 ,比较 形态 学 一 直 在 认识 器 官 同 源 性 及 演化 过 程 方面 起 
着 关键 的 作用 ,如 :根据 器 官 的 位 置 同 源 得 出 种 鳞 枝 性 的 结论 。 

(C) 解 剖 学 证 据 

在 对 种 鳞 本 质 的 探索 中 ,有 力 的 解剖 学 证 据 主 要 来 自 对 维 管束 、 转 输 组 织 (Transfusion 
tissue) 以 及 气孔 和 表面 附属 物 的 考察 。 

Arcangeli (1880， 见 Worsdell，1900) 否 认 松 杉 类 生 胚 珠 构 造 的 同 质 性 ;在 松 属 、 柏 属 、 
崖 柏 属 、 柳 杉 属 Cryptomeria ,北美 红 杉 属 Sequoia 中 ,种 鳞 为 枝 性 构造 ,而 苞 鳞 与 种 鳞 的 维 
管束 是 由 球 果 轴 上 共同 起 源 的 ,因此 现存 的 苞 鳞 是 次 级 轴 的 一 片 叶 , 而 并 非 球 果 主轴 的 ， 
另外 杉木 属 Cunninghamia 的 种 鳞 是 枝 性 的 ,而 南洋 杉 属 的 生 胚 珠 构造 由 于 找 不 着 任何 转 
变 成 枝 的 迹象 ,因此 可 能 是 真正 的 苞 鳞 。Arcangeli 的 解释 没 能 合理 地 反映 种 鳞 在 各 类 群 
中 的 简化 式样 。Van Tieghem (1869， 见 Worsdell, 1900) 对 松 科 解剖 构造 的 研究 表明 苞 鳞 和 
种 鳞 的 维 管束 是 独立 从 球 果 轴 的 中 柱 分 出 且 都 有 独立 的 薄 壁 组 织 包围 ,因而 是 彼此 独立 
的 维 管 系统 ,此 外 ,由 于 进入 种 鳞 与 苞 鲜 的 维 管束 的 木质 部 相对 ,因此 认为 种 鳞 是 次 级 枝 
上 的 一 枚 扭转 的 叶 。 但 他 将 银杏 生 上 胚珠 的 长 梗 看 作 是 叶柄 ,而 两 个 胚珠 代表 叶片 的 两 个 
裂片 , 珠 领 为 简化 的 假 种 皮 , 因 此 整个 结构 相当 于 一 个 大 孢子 叶 的 观点 有 悖 于 叶腋 内 只 可 
生 枝 不 可 生 叶 的 事实 并 遭 到 后 来 形态 学 家 Fu & Yang (1993), Chamberlain (1935) 等 的 反 
Xf; Von Mohl (1871, 见 Coulter & Chamberlain, 1917) 认 为 日 本 金松 Sciadopitys verticillata 独 
特 的 双 针 叶 现 象 的 发 现 具有 重大 理论 意义 ,这 种 叶 相当 于 次 级 枝 上 的 两 片 先 出 叶 , 两 片 先 
出 叶 横 向 排列 、 近 轴 侧 边缘 融合 ,这 样 产 生 的 维 管束 构造 必然 是 倒转 的 ,在 日 本 金松 中 叶 
的 这 种 正常 现象 恰恰 与 Braun 所 主张 的 种 鳞 式 样 相 平 行 ,因此 同意 种 鳞 都 是 由 次 级 轴 上 
的 两 片 先 出 叶 近 轴 侧 融合 从 而 产生 叶 的 腹面 向 外 的 情况 。Aase (1915), Eames (1913), 
Worsdell (1899) 对 球 果 植物 各 大 类 群 的 维 管 系统 的 观察 与 Van Tieghem —S& (Fig. 1:6) , f 
同 种 鳞 都 是 同 源 的 ,并 认为 种 鳞 是 由 于 极度 简化 融合 的 结果 。Wettstein (1935, 见 Florin, 
1954) ，Chamberlain (1935) 等 都 赞同 种 鳞 的 短 枝 学 说 。 

在 松 杉 类 中 , 转 输 组 织 分 子 总 是 和 各 种 叶 性 维 管束 相伴 随 的 。Jain (1976) 发 现 苞 鳞 
的 维 管束 侧面 存在 转 输 组 织 , 且 苞 鳞 具 明显 的 气孔 带 和 一 对 树脂 道 ,因此 认为 苞 鳞 与 叶 性 
器 官 为 同 源 构造 是 无 疑 的 ;而 种 鳞 则 不 同 , 它 位 于 叶 性 器 官 苞 鳞 腋 内 ,最 初 以 芽 的 形式 出 
现 , 其 维 管束 恰恰 从 萄 鳞 叶 迹 的 上 方 由 球 果 主轴 上 发 育 ,没有 伴随 维 管束 的 转 输 组 织 , 因 
此 ,可 以 断定 种 鳞 为 枝 性 构造 ,因而 球 果 为 复 轴 性 构造 。Celakovsky (1900) 的 短 枝 学 说 认 
为 种 鳞 代 表 两 侧 两 片 简化 的 仅 剩 胚 珠 的 可 育 先 出 叶 和 近 轴 向 的 第 三 片 经 旋转 180* 的 叶 组 
成 ,但 Jain 认为 种 鳞 扁 化 部 分 大 量 维 管束 和 树脂 道 的 存在 并 不 能 证 明 顶 部 为 一 单个 的 叶 ， 
同时 也 排除 了 Van Tieghem (1869) 关 于 种 鳞 是 简化 的 仅 余 一 枚 叶 的 次 级 短 枝 学 说 以 及 
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Hagerup (1933) 种 鳞 是 第 三 枚 加 厚 的 不 育 叶 的 观点 ( 见 Jain, 1976). Jain 发 现 种 鳞 顶 端 确 
实 存在 大 量 的 气孔 ,但 它们 并 不 排列 成 一 定 的 气孔 带 式样 ,而 且 结 构 上 与 营养 叶 的 气孔 也 
并 不 相同 ,另外 在 绿色 的 幼 枝 上 也 存在 气孔 ,因此 这 些 证 据 并 不 能 说 明 种 鳞 顶 部 为 叶 性 ， 
而 Lemoine Sebastian (1975, Ji, Jain, 1976) 仅 依据 种 鳞 顶 端 具 气 孔 认 为 种 鳞 顶 端 为 叶 性 器 
官 的 结论 也 是 站 不 住 脚 的 。 支 持 种 鳞 为 轴 性 器 官 的 证 据 还 有 在 种 鳞 表面 有 大 量 的 表皮 毛 
状 体 ,这 些 毛 状 体 是 球 果 类 枝 所 特有 的 而 很 少 在 叶 性 器 官 上 发 现 ,即使 在 叶 上 存在 也 仅 在 
其 边缘 ,因此 并 没有 结构 上 的 证 据说 明 Florin (1954) 所 推测 的 种 鳞 远 侧扁 化 部 分 为 短 枝 
上 不 育 叶 性 构造 融合 的 产物 。Jain 根据 种 鳞 的 位 置 .树脂 道 相伴 随 的 大 量 轴 性 维 管束 、 转 
输 组 织 以 及 种 鳞 表 面 大 量 发 达 的 毛 状 体 , 赏 同 由 Thaillandier (1966) 和 Gaussen (1948) 提 出 
的 种 鳞 的 叶 状 枝 本 质 ( 见 Jain, 1976)。Hu et al .(1989) 持 有 与 Jain 相反 的 观点 ,坚持 种 鳞 
由 次 级 枝 上 的 叶 简 化 形成 。 

解剖 构造 尤其 是 维 管束 构造 在 论证 种 鳞 的 枝 性 本 质 中 曾 起 过 关键 的 作用 ,但 存在 争 
议 (Aase，1915; Eames, 1913; Arcangeli，1880) ,而 Jain 认识 到 在 论证 种 鳞 枝 性 本 质 及 其 组 
成 的 过 程 中 不 止 是 有 争议 的 维 管束 证 据 起 作用 ,而 且 其 他 解剖 学 角度 诸如 表皮 结构 、 转 输 
组 织 等 方面 都 可 建立 种 鳞 与 其 他 枝 性 或 叶 性 结构 的 联系 ,从 而 推测 其 演化 过 程 .并 检验 假 
定 演化 过 程 的 合理 性 ;与 其 他 关于 种 鳞 组 成 的 学 说 相 比 ,Jain 的 叶 状 枝 学 说 有 一 定 的 说 服 
力 , 当 然 这 并 不 是 最 后 的 结论 。 
(D) 古 植物 学 证 据 

有 关 种 鳞 演 化 的 古 植物 学 证 据 非常 丰富 (Taylor, Taylor, 1993; Meyen, 1987; Stockey, 
1981; Harris, 1976) ,而 且 反 映 的 由 次 级 枝 向 种 鳞 现 存 类 型 的 简化 式样 也 是 多 样 的 。Steb- 
bins (1950) 总 结 形态 进化 趋势 时 认为 , 维 管 植物 在 进化 中 逐渐 专 化 的 趋势 大 多 可 用 三 类 
形态 进化 趋势 来 说 明 ,彼此 独立 或 一 起 作用 ,这 三 个 趋势 就 是 减 化 融合 和 对 称 改 变 ,而 化 
石 植物 所 反映 的 种 鳞 发 育 过程 就 是 这 三 个 趋势 联合 作用 的 一 个 很 好 的 例子 。 

Amold (1948) 根 据 对 古生代 化 石 植物 分 析 指 出 科 达 类 的 生殖 构造 式样 为 复 轴 状 构 
造 , 代 表 了 早期 松 杉 类 裸子 植物 肉 性 生殖 构造 式样 , 巷 鳞 在 其 上 螺旋 状 着 生 , 每 个 巷 鳞 腑 
内 生 有 生殖 短 枝 ,生殖 短 枝 具 螺旋 状 排列 的 不 育 和 可 育 叶 性 成 分 ,可 育 叶 性 成 分 顶 生 种 
子 。 与 Amold (1948) 叶 性 成 分 顶 生 种 子 不 同 ， 二 肢 纪 球 果 植物 Majonicaceae ( Majonica , 
Dolomitia. 和 Pseudovoltzia ) 的 胚珠 由 生 胚 珠 叶 性 成 分 的 远 轴 侧 向 近 轴 侧 过 渡 , 因 此 Clement- 
Westerhof (1988) 认 为 松 杉 类 早期 肉 性 生殖 构造 的 胚珠 着 生 于 可 育 叶 性 成 分 的 远 轴 侧 。 与 
Tomlinson (1992), Pulle (1938) , Sahni (1920) 轴 生 胚珠 的 论述 不 同 ,Schweitzer (1963) 9t fn] 
Florin (1951) ,Amold (1948) 等 关于 早期 松 杉 类 裸子 植物 胚珠 着 生 于 叶 性 构造 的 学 说 ,这 
种 观点 被 后 来 的 Takaso & Tomlinson (1989 ~ 1992) Axsmith et ol .〈1998) 等 进一步 发 展 。 
Meyen (1987) , Taylor (1981) 关 于 着 生 胚 珠 的 珠 柄 可 能 与 Schweitzer 的 生 胚珠 叶 性 构造 相 
当 。 但 由 于 Buriadiaceae 和 Ferugliocladaceae 两 类 植物 胚珠 直立 于 种 柄 顶端 ,种 柄 位 于 苞 鳞 
腋 内 , 尚 无 任何 特征 表明 这 些 生 殖 构造 是 复合 的 ,因此 , Taylor & Taylor (1993), Miller 
(1988) 等 认为 在 球 果 本 质问 题 及 胚珠 着 生 位 置 上 应 持 保留 态度 。 

晚 古 生 代 到 早 中 生 代 松 杉 类 裸子 植物 的 内 性 生殖 构造 式样 为 现存 松 杉 类 种 鳞 的 系统 
发 育 过 程 的 理解 提供 了 许多 过 渡 式 样 (Florin，1951，1938 ~ 1945)。 那 时 峻 球 果 的 苞 鳞 及 
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内 相当 于 现存 种 鳞 的 位 置 是 一 些 轴 对 称 短 枝 , 短 枝 带 有 几 枚 不 育 叶 和 一 些 大 孢子 叶 ,每 个 
大 孢子 叶 顶 生 一 个 直立 胚珠 ,这 与 Amold 的 设想 一 致 ;后 来 的 球 果 式样 是 由 这 种 原始 式样 
简化 而 成 。 首 先是 大 孢子 叶 球 分 化 ,可 育成 分 到 近 轴 面 聚 合 且 面向 球 果 轴 , 而 不 育成 分 向 
远 轴 面 聚合 且 其 叶 面 与 苞 钱 相对 ,侧枝 扁 化 .各 部 分 融合 ,简化 形成 松 杉 类 的 各 种 种 鳞 式 
样 。 如 果 不 考虑 球 果 轴 节 间 缩 短 与 侧 生 器 官 数目 减少 的 话 ,上 肉 球 果 的 形态 多 样 性 是 由 于 
次 级 可 育 轴 性 部 分 、 苞 鳞 及 其 维 管束 构造 沿 各 个 方向 简化 的 结果 。 中 生 代 松 杉 类 裸子 植 
物 Lebachia ，Emestiodendron 是 由 古 裸子 植物 科 达 类 向 现代 球 果 类 演化 的 典型 过 渡 式 样 ， 
即 所 谓 的 “过 渡 型 球 果 ”, 这 就 是 经 典 的 种 鳞 复 合体 学 说 (Fig. 1:7)。 与 其 他 球 果 植物 不 
同 ,红豆 杉 类 的 胚珠 顶 生 。Florin (1948) 受 顶 枝 学 说 的 影响 ,认为 红豆 杉 类 的 顶 生 胚珠 式 
样 与 晚 三 县 纪 Paleotaxus rediviva 和 侏 罗 纪 Taxus jurassica 的 球 果 均 为 同 质 单 轴 结 构 , 由 顶 
枝 构造 直接 演化 而 来 ,而 与 真正 的 球 果 类 和 科 达 类 并 无 很 近 的 亲缘 关系 ,进而 将 松 杉 类 分 
为 两 大 群 , 即 松 杉 纲 和 红豆 杉 纲 。 他 关于 该 类 群 独 立 起 源 的 结论 与 其 上 述 种 鳞 复 合体 学 
说 所 坚持 的 简化 融合、 对 称 改变 的 演化 原则 相悖 ,也 不 能 解释 红豆 杉 类 与 其 他 松 杉 类 植 
物 在 解剖 、 胚 胎 等 方面 的 相似 性 , 且 会 导致 松 杉 类 二 元 起 源 的 结论 ;这 一 结论 也 遭 到 后 来 
Harris (1976) , Keng (1975) 等 的 反对 , 塔 赫 他 间 (1963) 也 认为 红豆 杉 类 的 顶 生 胚珠 是 次 生 
的 。 此 外 ,Florin (1951) 从 古生代 科 达 类 尚 无 两 性 孢子 叶 球 的 现象 推测 , 球 果 类 的 祖先 式 
样 是 单 性 的 ,而 并 非 两 性 ;这 与 Meeuse (1963) ,Zimmermann (1959) 及 其 他 学 者 的 观点 是 相 
悖 的 。 

除 Miller (1999) , Archangelsky & Cuneo (1987) 外 ,后 来 的 证 据 多 数 支 持 Florin 的 种 鳞 复 
合体 演化 理论 (Axsmith er al., 1998; Hilton, Geng, 1998; Hickey, Taylor, 1996; Fu, Yang, 
1993; Fu, 1992; Vashishta, 1983; Rothwell, 1982; Stockey, 1981; Harris, 1976; Schopf, 
1976; Delevoryas, Hope, 1973; Miller, Borwn, 1973; Spome, 1971; Bierhost, 1971; Trivedi, 
Singh, 1966; Mclean, Ivimey-Cook, 1951), 当然 ,对 具体 演化 过 程 可 能 还 有 疑义 (Meyen， 
1984; Keng, 1979; Banks, 1970; 塔 赫 他 间 ，1963) ,但 对 红豆 杉 类 很 少 有 人 与 他 持 一 致意 
见 。 

塔 赫 他 间 (1963) 赞 同 种 鳞 的 枝 性 学 说 , 认为 现存 罗汉 松 科 一 些 种 类 (如 Podocarpus 
spicatus ，Podocarpus andinus ) 的 球 果 代表 了 较 原 始 的 式样 , 它 向 两 个 方向 简化 可 产生 松 杉 
类 其 他 现存 式样 。 其 一 是 球 果 轴 上 肉 性 生殖 单位 数目 减少 ,演化 成 类 似 红豆 杉 类 的 单个 
项 生 上 胚珠 式样 。 其 二 则 向 着 其 他 松 杉 类 中 整个 复 系 大 孢子 叶 球 致密 程度 增长 的 方向 演 
化 ,而 在 这 种 情况 下 , 球 果 轴 上 的 成 员 数目 减少 却 起 着 次 要 的 作用 ,产生 坚实 而 致密 的 肉 
球 果 。 

Banks (1970) 5j Florin 的 观点 大 同 小 异 , 认 为 最 早 的 峻 球 果 式 样 是 球 果 轴 上 分 散 排列 
着 一 系列 次 级 生殖 枝 , 每 个 次 级 生殖 单位 由 苞 鳞 及 其 腋 内 着 生 的 短 枝 所 组 成 ,在 短 枝 上 螺 
旋 状 排列 着 一 些 叶 性 附属 物 ;在 演化 过 程 中 , 短 枝 缩 短 且 其 上 叶 性 附属 物 数目 减少 、 扁 化 ， 
将 其 上 各 部 分 拉 近 ,这 样 就 产生 一 个 很 象 现 代 松 杉 类 那样 的 球 果 ; 此 外 , 短 枝 上 不 育 叶 性 
附属 物 侧 向 融合 形成 一 个 鳞片 状 构造 ,可 育 叶 性 部 分 在 不 育 鳞 片上 方 扁 化 ,这 样 势必 形成 
可 与 松 科 的 种 鳞 相 比较 的 构造 。 因 此 ,现存 松 杉 类 的 种 鳞 并 非 单一 的 构造 ,而 是 演化 过 程 
中 不 育 叶 和 可 育 叶 融合 的 产物 。Stewart (1983) 赞 同 其 观点 。 
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Meyen (1984) 赞 同 Florin 的 种 鳞 枝 性 说 ,但 对 其 演化 过 程 及 胚珠 的 原初 着 生 位 置 持 有 
异议 。 首 先 ,种 鳞 演 化 的 早期 生殖 枝 状 构 造 与 Sashinia 的 相似 ,生殖 枝 基 部 具 不 育 鳞片 ， 
种 子 着 生 于 未 合生 种 柄 的 近 项 端 ,顶端 呈 钩 状 ;不 育 鳞片 消失 ,种 柄 基部 融合 变 直 ; 种 栖 面 
向 苞 鳞 的 一 侧 不 育 ;可 育 柄 和 不 育 柄 进一步 融合 产生 假 伏 脂 杉 类 的 种 鳞 构 造 式 样 。 按照 
这 种 观点 , 球 果 类 种 鳞 是 由 胚珠 着 生 部 位 种 柄 向 内 弯曲 、 融 合 、 扁 化 而 成 , Lebachia 在 球 果 
类 演化 过 程 中 仅 占据 次 要 的 位 置 。 这 种 假说 无 法 对 种 鳞 中 的 维 管束 构造 做 出 合理 的 解 
释 。Meyen (1997) 重 申 了 应 修改 Florin 关于 种 鳞 复 合体 的 论述 ,最 重要 的 一 点 是 种 鳞 是 来 
源 于 融合 的 种 柄 ,而 不 是 祖先 腋生 复合 体 的 蔡 代 物 。 他 也 承认 早期 球 果 次 级 轴 上 的 不 育 
叶 性 鳞片 可 能 参与 种 鲜 的 形成 。 他 在 这 部 遗 作 中 给 球 果 的 各 部 分 更 换 了 大 量 的 名 称 ,这 
无 异 于 给 名 称 已 经 相当 混乱 的 种 鳞 又 增加 了 一 些 混乱 ,因此 他 的 这 些 新 名 称 实际 上 并 无 
人 采用 。 他 所 指 的 “不 育 柄 "和 “可 育 柄 ”与 Taylor 的 “ 伸 长 柄 "相近 ,实质 上 就 是 指 次 级 轴 
上 的 不 育 叶 性 成 分 和 可 育 叶 性 成 分 。 : 

由 于 科 达 类 和 Lebachia , Ernestiodendron 等 原始 球 果 类 的 叶 型 间断 很 大 ,前 者 叶 具 多 
数 平行 细 脉 ,后 者 叶 具 单 脉 ,Pant(1982) 认 为 Florin 等 将 原始 球 果 类 Lebachia 的 肉 球 果 看 
作 是 由 科 达 类 的 肉 性 生殖 构造 演化 来 的 观点 有 些 牵 强 , 而 支持 Buriadia 为 原始 球 果 类 的 
祖先 类 群 。 该 类 群 叶子 多 裂 、 两 裂 或 不 裂 , 具 备 古生代 原始 球 果 的 两 裂 及 单 叶 的 过 渡 形 
态 , 木 材 为 密 木 型 ,营养 体 构造 特征 与 早期 球 果 类 相似 ,但 尚未 描述 其 球 果 式样 ， 因此 他 将 
这 一 系统 位 置 不 清 的 类 群 视 为 原始 球 果 类 的 祖先 类 群 及 种 鳞 演 化 过 程 的 推测 是 可 疑 的 。 

此 外 , 古 植物 学 证 据 中 也 存在 一 些 令 人 困惑 的 问题 。 二 玲 纪 冈 瓦 纳 古 陆 Ferugliacla- 
dus, Ugartecldus 两 种 球 果 类 型 的 共同 特征 是 肉 球 果 没 有 种 鳞 , 胚 珠 直 接着 生 于 苞 鳞 叶腋 
内 ,无 种 鳞 和 次 级 短 枝 的 球 果 是 松 杉 类 植物 中 非常 特 化 的 类 型 ,但 Archangelsky & Cuneo 
(1987) 怀 疑 这 种 不 具 种 鳞 球 果 组 织 式样 可 能 为 祖 征 , 而 不 是 特 化 性 状 。Miller (1999) 也 将 
具 单 轴 性 雌性 生殖 构造 而 具 松 杉 类 解剖 构造 特征 的 类 群 与 具 复 轴 性 球 果 的 松 杉 类 植物 分 
开 , 后 者 才 是 真正 的 球 果 类 裸子 植物 。 

古 植物 学 证 据 表 明 松 杉 类 球 果 构造 从 古生代 科 达 类 的 复 轴 性 生殖 构造 演化 而 来 ,过 
渡 型 球 果 ( Lebachia , Ernestiodendron , Glyptolepis ) 表 明 种 鳞 是 由 次 级 轴 上 的 不 育 及 可 育 叶 
性 部 分 以 及 次 级 轴 本 身 共同 融合 的 产物 。 可 靠 的 古 植物 学 证 据 是 植物 类 群 及 器 官 形态 演 
化 的 最 终 论据 。 遗憾 的 是 古 植 物证 据 的 缺乏 及 古 植 物 学 家 对 已 有 证 据 的 不 同 认识 导致 对 
一 些 关 键 问题 的 争议 (Meyen，1984; Florin, 1951)。 

(E) 个 体 发 育 证 据 

Bailon (1865) 赞 同 Braun 的 枝 性 理论 ,并 且 认 为 种 鳞 是 通过 发 育 早期 的 变态 ,直接 路 
传 , 子 代 不 再 经 过 枝 的 早期 发 育 阶段 而 形成 与 其 祖先 同一 器 官 的 适应 结构 ( 见 Coulter， 
Chamberlain, 1917; Worsdell, 1900)。 

施 良 (1989) 对 红豆 杉 科 、 三 尖 杉 科 和 罗汉 松 科 三 个 类 群 的 大 孢子 枝 发 育 式样 的 研究 
表明 三 者 内 性 生殖 构造 的 肉质 部 分 来 源 不 同 。 红豆 杉 科 的 肉质 假 种 皮 是 较 珠 被 发 生 晚 的 
次 生 构造 ,但 并 未 讨论 其 本 质 。 三 尖 杉 科 的 肉质 部 分 完全 是 由 于 珠 被 肉质 化 产生 。 而 罗 
汉 松 科 的 肉质 珠 鳞 在 胚珠 之 前 发 生 , 而 且 生 于 苞 片 腋 部 ,因而 在 结构 上 相当 于 一 个 变态 的 
枝条 的 叶 和 部 分 的 轴 。 红豆 杉 科 和 罗汉 松 科 球 果 为 顶 生 胚珠 结构 ,而 与 三 尖 杉 科 的 侧 生 
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式样 不 同 。 因 此 ,她 认为 红豆 杉 科 和 三 尖 杉 科 分 别 为 松 杉 类 祖先 分 化 出 的 两 支 中 的 原始 
类 型 ,它们 的 生殖 短 枝 都 没有 发 生 太 多 的 变态 ,而 松 科 和 罗汉 松 科 则 分 别 为 这 两 支 中 较为 
特 化 的 类 型 ,它们 的 叶 和 轴 都 发 生 了 不 同 程度 的 愈合 ,并 将 松 杉 纲 分 为 两 个 目 , 即 胚珠 顶 
生 的 红豆 杉 科 和 罗汉 松 科 , 胚 珠 为 轴 性 ,以 及 胚珠 侧 生 的 其 他 松 杉 类 成 员 ,胚珠 为 叶 性 。 
她 的 结论 与 塔 赫 他 间 ，Keng，Haris 等 对 裸子 植物 雌 球 果 本 质 的 解释 不 同 ,同时 与 其 他 系 
统 学 处 理 结果 (Chaw et al., 2000; Bowe et al., 2000; Stefanovic et al., 1998; Hart, 1987) 
也 不 相符 ,因此 其 解释 可 能 并 未 反映 这 三 个 类 群 球 果 的 真正 本 质 。 

自 Florin (1954) 以 来 , 虽 有 Beck. (1976) 在 裸子 植物 起 源 方面 的 认识 有 了 一 些 突破 性 
进展 ,但 对 球 果 类 的 祖先 式样 及 其 演化 路 线 的 研究 却 似乎 并 未 超出 Florin 的 范畴 ,即使 如 
Meyen 〈1997) 等 也 不 过 是 更 换 名 称 ,而 未 对 种 鳞 的 形态 学 理解 有 更 大 的 突破 。 当 然 ,其 中 
也 不 乏 Schweitzer, Archangelsky & Cuneo, Clement-Westerhof, Meyen 等 对 Florin 的 种 鳞 演 化 
理解 提出 疑义 , Miller, Taylor & Taylor 等 甚至 对 裸子 植物 松 杉 类 的 单元 起 源 表示 怀疑 。 
Takaso 等 从 球 果 个 体 发 育 的 角度 对 胚珠 原初 着 生 位 置 的 探讨 使 人 们 对 种 鳞 祖 先 式 样 的 理 
解 进一步 深入 。 

Takaso & Tomlinson 对 杉 科 - 柏 科 复 合体 的 球 果 个 体 发 育 式样 作 了 详尽 的 比较 研究 ,发 
展 了 Schweitzer (1963) , Amold (1948) 等 的 胚珠 着 生 于 叶 性 构造 假说 ,并 提出 在 球 果 演化 初 
期 胚珠 的 着 生 式样 , 即 胚珠 与 球 果 次 级 轴 上 的 可 育 叶 性 部 分 一 一 对 应 的 关系 ;这 里 有 必要 
对 其 研究 内 容 做 一 简介 。 

在 柳 杉 Cryptomeria japonica 球 果 个 体 发 育 (Takaso，Tomlinson，1989a) 早 期 ,种 鳞 以 具 
印 尖 头 的 三 角 状 结构 出 现 , 该 结构 两 侧 对 称 ,随后 其 两 侧 出 现 三 对 叶 性 附属 物 ,一 对 小 的 
和 两 对 大 的 ,每 个 叶 性 附属 物 随后 成 为 近 轴 面 胚珠 和 远 轴 侧 齿 对 的 共同 原 基 (Owule-tooth 
pair) , 齿 具 维 管束 而 胚珠 则 无 ,后 来 由 于 居间 生长 造成 齿 长 于 胚珠 (Fig.1:8)。 由 此 看 来 ， 
生 胚 珠 构造 确 为 枝 性 本 质 , 与 Florin 的 解释 相 比 ,更 符合 Schweitzer 对 柳 杉 和 假 伏 脂 杉 生 
胚珠 构造 的 解释 。 此 外 ,人 齿 - 裂 片 一 对 一 的 结构 模式 与 Mapes & Rothwell (1991), Clement- 
Westerhof (1987) 的 古 植物 学 证 据 相 仿 。 落 羽 杉 Taxodium. distichum 和 水 松 Glyptostrobus pen- 
silis 关系 密切 ,二 者 都 有 螺旋 状 排 列 的 苞 片 ,可 育 苞 鳞 腋 内 为 着 生 有 两 枚 胚珠 的 种 鳞 复 合 
体 ,在 球 果 的 个 体 发 育 的 初始 阶段 出 现 角 状 腋生 原 基 , 该 原 基 复 合体 形成 腋生 种 鳞 , 胚 珠 
先 发 生 ,然后 在 胚珠 的 远 轴 侧 形成 一 系列 裂片 (lobes), 达 十 个 之 多 (Takaso，Tomlinson， 
1990)。 在 球 果 发 育 的 后 期 二 属 之 间 出 现 了 明显 的 差别 ,中 间 的 裂片 在 水 松 中 宿 存 ,而 在 
落 羽 杉 中 丢失 , 且 后 者 在 顶端 裂片 形成 之 前 就 开始 居间 生长 形成 领 状 原 基 , 但 在 水 松 中 裂 
片 从 开始 发 育 就 是 分 散 的 。Takaso & Tomlinson 推测 落 羽 杉 和 水 松 从 柳 杉 通过 胚珠 数目 减 
少 及 胚珠 和 和 裂片 之 间 一 一 对 应 性 丧失 而 形成 ,三 者 球 果 个 体 发 育 比较 及 Tomlinson (1980, 
见 Takaso，Tomjlison，1990) 等 报道 多 胚珠 现象 的 存在 而 进一步 肯定 了 这 个 结论 。 日 本 金 
松 在 球 果 发 育 早期 (Takaso, Tomlinson，1991) 苞 鳞 腋 内 首先 产生 “ 背 ", 该 构造 以 离心 顺序 
发 育 出 9 ( ~ 12) 个 顶部 裂片 ,每 个 裂片 是 种 鳞 的 一 个 原 基 ,每 个 裂片 的 近 轴 面 发 育 出 胚 
珠 ,胚珠 裂片 间 存 在 一 对 一 的 关系 ,种 鳞 本 身 及 种 鳞 敬 鳞 共 同 基部 的 居间 生长 使 复合 体 伸 
长 ,种 鳞 最 终 超过 苞 鳞 且 其 顶部 变 弯 曲 ; 苞 鳞 中 具 单 个 维 管束 ,种 鳞 中 具 一 对 维 管束 并 伸 
到 胚珠 和 种 鳞 裂 片 中 ,居间 生长 导致 胚珠 束 的 弯曲 。 球 果 的 这 种 组 织 式 样 可 直接 和 二 伙 
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纪 化 石 Pseudovoltzia voltziopsis 相 比 较 ; 日 本 金松 生 胚珠 构造 的 离心 发 育 式样 在 杉 科 内 是 唯 
一 的 ,而 与 柏 科 的 球 果 个 体 发 育 式样 (Takaso，Tomlinson，1989b) 相 似 。 水 杉 Metasequoia 
glyptostroboides、 北 美 红 杉 Sequoia. sempervirens 和 巨 杉 Sequoiadendron giganteum3 种 无 生 胚珠 
构造 ,至 多 在 苞 鳞 的 近 轴 面 产生 一 小 团 组 织 ,胚珠 从 其 上 发 生 (Takaso，Tomlinson，1992)。 
水 杉 以 向 项 顺序 产生 一 单列 胚珠 ,多 达 8 个 ,而 巨 杉 和 北美 红 杉 以 向 顶 顺 序 产生 两 列 6 ~ 
9 个 胚珠 ,第 二 列 胚珠 出 现在 远 侧 且 与 第 一 列 的 胚珠 交替 。3 属 的 共同 特征 是 由 居间 生长 
所 形成 的 盾 状 种 鳞 , 以 及 苞 鳞 胚珠 复合 体 的 维 管束 是 由 一 单 束 衍生 而 来 ,而 且 由 于 晚期 发 
育 造成 种 子 倒转 。3 属 中 不 存在 胚珠 -裂片 一 对 一 的 发 育 式样 ,如 果 在 柳 杉 属 等 类 群 的 球 
果 个 体 发 育 中 出 现 的 与 胚珠 一 对 一 的 齿 状 裂片 确实 是 由 祖先 类 群 次 级 枝 上 的 叶 性 附属 物 
变化 的 残迹 , 则 在 后 代 中 就 有 可 能 出 现 胚珠 发 育 早 于 其 支持 构造 (次 级 枝 上 的 叶 性 附属 
物 ) 而 出 现 这 样 的 情况 。 Glyptolepis 化 石 球 果 由 大 量 螺旋 状 排列 的 种 鳞 复 合体 所 组 成 ,每 
个 种 鳞 具 8 个 裂片 (Axsmith et al.，1998)。 这 种 裂片 式样 与 Takaso & Tomlinson (1991, 
1990，1989) 根 据 球 果 个 体 发 育 所 描述 的 种 鳞 裂 片 式样 有 些 相似 。 

Callitris rhomboidea. ( 柏 科 ) 球 果 个 体 发 育 (Takaso，Tomlinson，1989b) 是 向 基 的 , 即 胚珠 
最 先 由 最 上 一 轮 苞 片 叶腋 内 以 三 联 体 为 一 单位 ,可 向 下 重复 一 到 三 次 ,下 轮 苞 片 腋 内 的 胚 
珠 发 生 晚 于 上 轮 苞 片 ,同一 三 联 体 的 两 侧 两 个 胚珠 先 发 生 而 中 央 一 个 后 发 生 ,可 谓 之 向 心 
发 育 ;这 种 纵向 离心 .横向 向 心 的 发 育 式样 是 整个 柏 科 的 普遍 发 育 模式 , 且 与 日 本 金松 的 
发 育 式样 较为 相似 ,表明 柏 科 在 杉 科 - 柏 科 复合 体 中 处 于 较为 进化 的 地 位 ,这 与 分 支 系统 
学 (Hart，1987) 和 分 子 系统 学 (Gadek et a1. , 2000; Kusumi et al. , 2000; Stafanovic et al. ， 
1998; Brunsfeld et ol .，1994 等 ) 的 结论 相 一 致 ;胚珠 虽然 位 于 苞 鳞 腋 内 ,但 并 未 着 生 于 苞 
8t E ,未 看 到 任何 生 胚珠 构造 。 这 种 发 育 式样 与 买 麻 藤 Gnetum. gnemon 球 花 的 向 基 发 育 
式样 (Takaso et ol . ,1986) 有 些 相似 ,其 进化 意义 何在 及 发 育 式样 的 内 在 联系 尚 无 人 专门 
讨论 。 Libocedrus (Tomlinson et al . ，1993) 的 球 果 个 体 发 育 只 在 传粉 之 后 才 出 现 种 鳞 及 相 
关 的 维 管束 构造 。 Phyllocladus glaucus 的 胚珠 在 位 置 上 相当 于 次 级 枝 , 因 此 球 果 相当 于 具 
次 级 分 枝 的 枝 系统 。 此 外 ,由 于 胚珠 占据 了 相当 于 枝 系统 中 枝 的 位 置 , 因 而 胚珠 相当 于 轴 
性 构造 。 维 管束 直接 供给 胚珠 的 事实 也 支持 胚珠 枝 性 的 结论 。 这 一 结论 进一步 为 缺乏 任 
何 生 胚珠 构造 的 事实 所 证 实 , 假 种 皮 由 于 较 晚 发 生 及 环 状 起 源 而 不 可 能 是 生 胚珠 构造 
(Tomlinson et al., 1989). Tomlinson et al . (1989) 结 合 古 植物 学 证 据 的 分 析 ,不 赞成 前 人 
(Florin, 1951; Wilde, 1944; Sinnot, 1913 等 ) 对 罗汉 松 科 珠 鳞 的 解释 。 由 于 在 个 体 发 育 过 
程 中 , 珠 鳞 发 育 要 晚 于 胚珠 ,因此 该 构造 是 一 新 结构 ,而 球 果 的 祖先 式样 应 为 一 单 轴 性 构 
造 。Tomlinson (1992) 对 罗汉 松 科 球 果 个 体 发 育 进一步 研究 认为 与 胚珠 相 联 系 的 珠 鳞 是 功 
能 性 构造 ,而 并 不 象 Florin 等 所 主张 的 那样 是 相当 于 其 他 球 果 类 的 种 鳞 的 构造 。 至 于 该 
科 两 个 异常 的 属 , Microstrobus 和 伪 叶 竹 柏 属 具 直 生 胚 珠 且 缺少 珠 鳞 , 应 与 祖先 类 群 相近 ， 
伪 叶 竹 柏 属 在 种 子 成 熟 后 期 发 育 出 一 个 假 种 皮 , 这 个 假 种 皮 要 么 是 珠 鳞 的 祖先 式样 而 不 
是 其 残迹 , 要么 是 一 个 彻底 独立 的 结构 。 这 种 解释 与 Fueyo(1999), 施 良 (1989), Harris 
(1976) ,Keng(1975) , 塔 赫 他 间 (1963) , Gibbs (1912) 的 观点 不 同 。 

此 外 ，Takaso (1986, 1985, 1984, 1981, 1980 等 ) Stoffberg (1991). Zhang & Xing et 
ol .(2000) 等 对 裸子 植物 一 些 类 群 的 珠 被 和 球 果 个 体 发 育 做 了 一 些 研究 ,为 裸子 植物 球 果 
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的 形态 学 本 质 及 演化 过 程 的 研究 提供 了 资料 。 

杉 科 球 果 个 体 发 育 早 期 出 现 的 胚珠 -裂片 一 对 一 的 发 生 式样 虽然 并 不 在 每 个 类 群 中 
普遍 存在 ,但 这 种 式样 在 提示 及 论证 早期 球 果 的 着 生 式 样 方面 却 是 很 明显 的 证 据 。 个 体 
发 育 证 据 不 仅 在 论证 种 鳞 的 性 质 方面 ,而 且 在 阐明 种 鳞 的 组 成 和 演化 过 程 方 面 提供 了 动 
态 的 形态 学 证 据 。 此 外 ,个 体 发 育 过 程 也 为 古 植物 性 状 演化 的 进一步 认识 提供 了 必要 的 
形态 学 启示 。Aulenback & LePage (1998) 基于 Takaso 等 对 杉 科 球 果 个 体 发 育 研究 的 结果 ， 
对 杉 科 一 化 石 种 Taxodium wallisii 的 形态 学 分 析 发 现 , 落 羽 杉 属 与 水 松 属 关 系 更 近 且 二 者 
可 能 都 来 源 于 柳 杉 状 生殖 构造 ;Axsmith et a2. (1998), Yao et a1. (1997,，1993) 等 对 种 鳞 演 
化 过 程 的 论述 也 将 古 植物 的 形态 与 现存 球 果 个 体 发 育 证 据 相 联系 。 裸 子 植物 球 果 个 体 发 
育 还 需 继续 累积 大 量 资料 ,只 有 如 此 才能 对 裸子 植物 各 类 群 的 演化 过 程 、 相 互 关 系 及 器 官 
各 部 分 的 来 龙 去 脉 有 清楚 的 了 解 。 

到 目前 为 止 ,承认 种 鳞 为 次 级 枝 的 前 提 下 又 对 种 鳞 由 枝 上 哪 一 部 分 演化 而 来 持 有 各 
种 不 同 的 观点 ,总 结 如 下 ; (1) Hagerup，Lotsy & Thompson 等 认为 球 果 类 中 既 有 单 轴 性 的 也 
有 复 轴 性 的 球 果 ;Archangelsky & Cuneo 等 发 现 的 具 单 轴 性 肉 性 生殖 构造 的 化 石松 杉 类 裸 
子 植物 ;Miller 认为 球 果 类 裸子 植物 为 多 元 起 源 ;Taylor & Taylor 建议 应 对 种 鳞 形 态 学 本 质 
的 看 法 持 保 留 态度 ;但 大 多 数 人 赞同 Worsdell, Eames, Aase 等 关于 裸子 植物 球 果 复 轴 性 
本 质 一 致 性 的 观点 ;(2) Schleiden, Braun 等 的 短 枝 学 说 ; Braun 的 短 枝 上 的 两 片 叶 ; Schlei- 
den 的 胎 座 说 ;(3) Van Tieghem 认为 种 鳞 相 当 于 简化 次 级 枝 上 的 一 枚 叶 ;(4) Florin 认为 除 
红豆 杉 类 以 外 的 球 果 的 种 鳞 为 短 枝 性 质 的 ,而 红豆 杉 类 独立 演化 产生 顶 生 胚珠 构造 ; (5) 
Meyen 认为 种 鳞 是 由 种 柄 融合 演化 形成 ,后 来 承认 不 育 鳞片 可 能 参与 种 鳞 的 演化 过 程 ; 
(6) Takaso 等 论证 次 级 轴 上 的 胚珠 与 可 育 裂 片 的 一 对 一 着 生 式样 ;(7) Fu & Yang 的 苞 鳞 - 
种 鲜 复 合体 学 说 ; (8) Jain 等 的 叶 状 枝 本 质 (The “cladode”nature of the brachyblast) ; (9) De 
Laubenfels 的 种 鳞 相 当 于 早期 裸子 植物 包围 胚珠 的 壳 (Cupule)。 

2.7.3 ”裸子 植物 生 胚珠 构造 的 形态 学 本 质 及 其 系统 学 意义 
(A) 裸 子 植物 生 胚珠 构造 的 形态 学 本 质 

苏铁 类 的 肉 球 果 为 单 轴 性 构造 (Fu, Yang, 1993; 塔 赫 他 间 ，1963; Chamberlain, 1935 
等 ) ,大 孢子 叶 着 生 胚珠 , 它 部 分 地 代表 了 裸子 植物 生殖 构造 的 早期 式样 。 银 杏 生 殖 短 枝 
上 的 鳞 状 叶 及 其 腋 内 的 生 胚 珠 构造 是 可 与 松 科 种 鳞 相 比较 的 前 种 鳞 复 合体 ,而 生殖 短 枝 
与 球 果 构 造 可 相 比较 ,前 种 鳞 复 合体 是 现存 松 杉 类 裸子 植物 中 生 胚 珠 构造 最 原始 式样 的 
代表 。 松 科 和 杉 科 部 分 类 群 ( 如 金松 、 柳 杉 、 水 松 、 落 羽 杉 等 ) 的 种 鳞 复 合体 构造 比较 明显 ; 
杉 科 另 一 部 分 类 群 (如 水 杉 、 巨 杉 和 北美 红 杉 等 ) 和 柏 科 的 生 胚 珠 构造 极为 简化 ,有 的 种 鳞 
复合 体 甚 至 简化 为 苞 鳞 及 其 腋 内 的 一 至 多 个 胚珠 。 南 洋 杉 科 的 叶 舌 状 鳞片 为 其 种 鳞 。 红 
豆 杉 科 的 肉质 假 种 皮 为 退化 种 鳞 的 次 生产 物 。 三 尖 杉 科 的 苞 片 和 其 腋 内 的 两 个 胚珠 以 及 
其 间 的 状 状 突起 为 其 种 鳞 复 合体 ,所 谓 “ 珠 托 ”, 即 胚珠 外 层 的 肉质 部 分 是 由 珠 被 特 化 而 形 
成 ( 施 良 ,1989)。 罗 汉 松 科 的 球 果 不 仅 种 鳞 与 苞 鳞 发 生 融 合 ,而 且 种 鳞 复 合体 的 数目 也 大 
为 减少 ,甚至 仅 余 一 枚 ,种 鳞 复 合体 肉质 化 ,有 时 其 至 球 果 轴 也 发 生 不 同 程度 的 肉质 化 。 

对 买 麻 茧 类 3 个 属 球 果 的 形态 学 争论 相当 复杂 (Hufford，1996; Crane, 1988; Takaso, 
1985, 1984; Martens, 1971; Meeuse, 1966; 塔 赫 他 间 ，1963; Mehra, 1950; Pearson, 1929; 
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Coulter，Chamberlain，1917; Stapf，1889 等 ) ,对 它们 球 果 形 态 学 本 质 的 论述 及 与 其 他 裸子 
植物 关系 的 回顾 涉及 内 容 颇 多 ,在 此 仅 提 及 与 球 果 形态 学 本 质 相关 的 已 被 证 实 的 那些 观 
HL) 肉 球 花 和 雄 球 花 都 为 复 轴 性 构造 ,麻黄 及 百 岁 兰 的 苞 片 及 其 腋 内 的 肉 性 生殖 单位 
一 起 构成 了 可 与 松 杉 类 其 他 类 群 相 比 较 的 种 鳞 复 合体 构造 , 买 麻 芯 的 肉 性 生殖 单位 比较 
复杂 ,目前 还 不 能 确定 ,(2) 买 麻 茧 类 的 共同 祖先 式样 为 两 性 孢子 叶 球 ,关于 这 些 结论 的 
详细 论述 可 参阅 前 面 提 到 的 文献 及 其 中 所 列 的 文献 。 

纵 观 裸子 植物 雌性 生殖 构造 形态 .解剖 畸形 、 古 植物 及 个 体 发 育 等 方面 的 证 据 ,不 难 
发 现 ,由 可 育 枝条 变态 形成 的 现存 裸子 植物 肉 性 生殖 器 官 可 能 有 两 种 基本 式样 :一 种 以 苏 
铁 类 为 代表 的 式样 ,主轴 上 直接 着 生生 年 珠 的 大 孢子 叶 和 不 育 叶 的 单 系 大 孢子 叶 球 ; 另 一 
种 为 其 他 裸子 植物 所 具有 的 复 系 大 孢子 叶 球 ,每 一 生殖 单位 是 以 主轴 上 不 育 叶 性 苞 鳞 和 
其 腋 部 发 出 的 变态 的 可 育 枝 性 种 鳞 构 造 共 同 组 成 的 种 鳞 复 合体 结构 ,种 鳞 复 合体 的 各 个 
组 成 部 分 ,包括 苞 鳞 ,次 级 轴 和 次 级 轴 上 的 可 育 及 不 育 叶 性 成 分 均 可 发 生 数 生 、 形 状 、 质 
地 融合 程度 以 及 其 他 方面 的 各 种 独立 或 相关 变异 ,由 此 可 能 形成 裸子 植物 复合 大 孢子 叶 
球 的 各 种 变异 式样 (Fu，Yang, 1993)。 结 合 各 方面 的 证 据 , 现 存 松 杉 类 的 种 鳞 是 在 系统 发 
育 过 程 中 简化 ,融合 、 变 态 的 而 在 个 体 发 育 中 不 其 分 化 的 专营 生殖 的 枝 性 构造 。 

(B) 裸 子 植物 各 类 群 的 系统 发 育 关系 问题 

裸子 植物 内 性 生殖 构造 的 形态 学 本 质 及 其 演化 过 程 具有 重要 的 系统 发 育 研究 意义 。 
由 于 对 裸子 植物 ,尤其 是 松 杉 类 各 类 群生 胚珠 构造 演化 过 程 认识 还 不 十 分 清楚 ,因此 , 关 
于 该 类 群 的 系统 分 类 还 有 争议 (Fu，1992; Page，1990; Keng, 1975; Bierhorst, 1971; Pant, 
1957; Amold, 1948; Florin, 1948; Chamberlain, 1935; Saxton, 1934; Sabni, 1920)。 其 他 方面 
的 证 据 也 没 能 很 清楚 地 解释 这 些 问 题 (Chaw et aL., 2000; Bowe et al., 2000; Stefanovic et 
al., 1998; Chaw et al. , 1997; Tsumura et al. , 1997; Chaw et al. , 1995)。 争 论 的 几 个 关键 
类 群 是 银杏 、 红 豆 杉 科 、 罗 汉 松 科 、 三 尖 杉 科 、 金 松 、 伪 叶 竹 柏 、 竹 柏 和 买 麻 芒 类 等 的 性 状 演 
化 过 程 和 系统 发 育 位 置 。 

基于 银杏 前 种 鳞 复 合体 构造 的 分 析 ,Fu & Yang (1993) 认 为 银杏 应 属于 种 鳞 复 合体 演 
化 线 上 的 早期 成 员 。 结 合 银杏 与 其 他 现存 及 绝 灭 多 脉 类 性 状 的 分 析 , Fu (1992) 成 立 竹 柏 
科 , 提 出 多 脉 演化 线 (Multinerved Leaved Evolutionary Line 或 M- 演 化 线 ) ,认为 科 达 类 、 南 洋 
杉 科 、 银 杏 科 、 竹 柏 科 Nageiaceae、 麻 黄 科 Ephedraceae、 百 岁 兰 科 Welwitschiaceae 等 叶 具 多 数 
平行 细 脉 而 不 具 主 脉 的 类 群 之 间 关系 比较 密切 ; Wang & Shu (2000), ，Stefanovic et al. 
(1998), Axsmith et al. (1998) , Kelch (1997) , Chaw et al . (1995) 等 并 不 赞同 这 种 观点 。 

红豆 杉 科 、 三 尖 杉 科 和 罗汉 松 科 均 具 顶 生 胚 珠 构造 。 发 育 和 解剖 证 据 ( 施 良 ,1989) 均 
不 能 明确 地 揭示 三 者 有 什么 密切 的 关系 。 分 子 证 据 支 持 罗 汉 松 科 与 南洋 杉 科 关系 较 近 ， 
而 红豆 杉 科 和 三 尖 杉 科 介 于 金松 与 广义 柏 科 之 间 (Chaw et al., 2000; Stefanovic et al.， 
1998; Chaw et al. , 1997) ,这 些 结论 是 惊人 的 ,尤其 是 后 者 ,因为 ,金松 的 球 果 与 柳 杉 \ 水 松 
等 类 群 早期 发 育 过 程 极为 相近 (Yakaso，Tomlinson，1989a,1989b) ,可 能 代表 广义 柏 科 系统 
发 育 的 早期 球 果 式 样 , 而 红豆 杉 科 三 尖 杉 科 的 肉 性 生殖 构造 的 个 体 发 育 过 程 与 它们 几乎 
不 存在 什么 直接 的 联系 ,因此 ,这 些 关系 是 可 疑 的 ,有 待 于 更 多 的 证 据 证 实 。 根 据 多 方面 
的 证 据 (Chaw et al. , 1997; Quinn, 1987) ,笔者 认为 伪 叶 竹 柏 属 不 应 独立 成 科 。 
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对 买 麻 芯 类 3 个 属 的 系统 位 置 的 争议 较 多 (Stefanovic et al., 1998; Friedman, 1992; 
Bierhorst，1971; Pant, 1957; Eames, 1952) ,作者 经 过 对 该 类 群 肉 性 生殖 构造 的 分 析 认 为 ， 
买 麻 苹 的 球 果 组 织 式 样 较 复杂 ,现在 还 不 能 提出 合理 的 解释 ,但 麻黄 和 百 岁 兰 的 球 果 组 织 
式样 与 典型 松 杉 类 的 球 果 在 本 质 上 无 甚 差异 , 球 果 轴 上 的 苞 片 及 其 腋 内 的 肉 性 生殖 单位 
为 其 种 鳞 复 合体 构造 ,因此 ,该 类 群 与 松 杉 类 关系 比较 密切 ,近来 多 基因 证 据 的 综合 分 析 
也 支持 这 种 观点 (Chaw et al., 2000; Bowe et al., 2000; Winter et al., 1999) ;但 Chaw et 
al.(2000) 和 Bowe et al. (2000) 的 “Gnepines" 假 说 , 即 关于 买 麻 芯 类 与 松 科 关 系 密切 的 假 
说 有 待 于 更 多 的 证 据 论 证 。 

基于 上 述 分 析 , 现 存 裸子 植物 可 分 为 两 大 类 ,一 类 为 苏铁 类 ; 另 一 类 为 广义 松 杉 类 , 包 
括 银 杏 类 、 买 麻 芯 类 和 原来 的 松 杉 类 ,银杏 类 为 其 基部 类 群 。 至 于 松 杉 类 其 他 各 类 群 之 间 
的 关系 , 仅 依据 肉 性 生殖 构造 已 知 的 分 化 式样 ,还 不 能 确定 ,必须 对 其 雌性 生殖 构造 进行 
更 为 深入 的 分 析 , 并 结合 其 他 方面 的 证 据 才 可 能 提出 一 个 较为 合理 的 解释 。 


3 总 结 


到 目前 为 止 ,各 学 派对 种 鳞 形 态 学 本 质 的 解释 有 以 下 一 些 观点 :(1) Sachs & Eichler 
的 叶 舌 说 ;(2) Delpino & Penzig 的 叶 性 说 ; (3) Hirmer 的 系列 分 裂 假说 ;(4) Lashevsky 的 苞 
鲜 , 种 鳞 同 源 说 ;(5) Goebel & Lanfer 认为 种 鳞 是 苞 鲜 上 的 次 生 突 起 物 ; (6) Wettstein 和 
Herzfeld 认为 是 球 果 轴 上 的 次 生 突 起 物 ;(7) Arber 的 半 枝 学 说 ; (8) Hagerup 认为 珠 被 是 一 
个 完整 的 大 孢子 叶 ;(9) Taylor & Taylor 建议 应 对 种 鳞 形 态 学 本 质 的 看 法 持 保 留 态 度 ; (10) 
Bessey 的 Sui generis 假说 ;(11) Kubart 等 的 假 种 皮 说 ; (12) Hagerup，Miller 等 则 认为 球 果 
类 中 既 有 单 轴 性 的 也 有 复 轴 性 的 球 果 ;(13) Miller 等 认为 裸子 植物 多 元 起 源 ; (14) Brown 
的 开放 心 皮 说 ;(15) Schleiden, Braun 等 的 短 枝 学 说 ; (16) Braun 的 短 枝 上 的 两 片 叶 ; (17) 
Schleiden 的 胎 座 说 ; (18) Van Tieghem 认为 种 鳞 相 当 于 简化 次 级 枝 上 的 一 枚 叶 ;(19) Florin 
认为 除 红豆 杉 类 以 外 的 球 果 的 种 鳞 为 短 枝 性 质 的 ,而 红豆 杉 类 独立 演化 产生 顶 生 胚 珠 构 
造 ;(20) Meyen 认为 种 鳞 是 由 种 柄 融合 演化 形成 ,后 来 承认 不 育 鳞片 可 能 参与 种 鳞 的 演化 
过 程 ;(21) Takaso & Tomlinson 论证 次 级 轴 上 的 胚珠 与 可 育 裂 片 的 一 对 一 着 生 式样 ;(22) 
Fu & Yang 的 苞 鳞 -种 鳞 复 合体 学 说 ;(23) Jain 的 叶 状 枝 本 质 。 

关于 球 果 类 裸子 植物 种 鳞 形 态 学 本 质 的 争论 持续 了 近 两 个 世纪 ,目前 基本 接受 以 下 
几 个 事实 :(1) 现存 松 杉 类 裸子 植物 的 球 果 是 同 源 的 ; (2) 种 鳞 的 祖先 式样 是 枝条 状 构造 ; 
(3) 由 穗 状 的 复合 枝条 状 构造 向 现存 球 果 式样 的 演化 是 以 苞 鳞 及 其 腋 内 的 生殖 枝 为 单位 ， 
发 生 数目 、 形 状 、 质 地 、 融 合 程度 、 生 殖 单位 之 间 的 相对 位 置 以 及 其 他 方面 的 各 种 独立 或 相 
关 变 异 而 进行 的 ; (4) 胚珠 的 叶 生 性 。 此 外 ,由 穗 状 的 复合 枝条 状 构 造 具 体 地 经 过 了 哪些 
演化 步骤 、 曾 有 过 哪些 演化 路 线 以 及 如 何 通过 生殖 构造 的 演化 式样 确定 现存 球 果 类 裸子 
植物 的 相互 关系 等 方面 还 有 大 量 的 问题 蝇 待 解决 。 而 这 些 问 题 的 阐明 必然 取决 于 个 体 发 
育 、 解 剖 、 古 植物 畸形 等 方面 证 据 的 进一步 累积 。 

对 裸子 植物 的 形态 学 认识 一 直 是 种 子 植物 乃至 高 等 植物 系统 发 育 研 究 的 重要 组 成 部 
分 。 但 是 由 于 历史 上 大 部 分 裸子 植物 类 群 都 已 绝 灭 ,现存 裸子 植物 仅 是 其 祖先 类 群 演化 
的 一 小 部 分 ,甚至 是 些 子 遗 类 群 ,因此 现存 类 群 的 性 状 之 间 存 在 很 大 的 间断 ,再 加 上 其 演 








186 植物 分 类 学 报 391$ 





化 历史 很 长 (从 古生代 晚 泥 盆 纪 开始 至 今 ) ,给 这 些 类 群 的 研究 造成 很 大 的 困难 。 有 限 的 
古 植物 学 证 据 并 不 能 说 明 问 题 的 全 部 ,而 解剖 学 证 据 模 糊 ,畸形 学 资料 稀少 。 好 在 新 方法 
的 不 断 涌 现 , 现 代 遗 传 学 .分子 生物 学 、 发 育 生物 学 ,尤其 是 基因 工程 技术 为 科学 认识 事物 
带 来 了 飞跃 。 尽 管 这 些 技术 在 科学 研究 中 应 用 时 间 不 长 ,然而 它 所 取得 的 成 绩 是 可 喜 的 。 
比如 在 对 被 子 植物 花 器 官 本 质 的 认识 上 , Coen et al.(1991,1990, 见 : 许 智宏 , 刘 春 明 ， 
1998) 等 利用 突变 体 建 立 了 发 育 的 遗传 模型 一 一 ABC 假说 ,克隆 到 一 些 控制 花 器 官 发 育 的 
基因 ,并 形成 了 一 套 比 较 完 整 的 进化 发 育 生 物 学 理论 方法 体系 ( 许 智 宏 , 刘 春明 ,1998)。 
在 裸子 植物 中 ,包括 买 麻 茧 类 3 个 属 和 松 科 一 些 相关 的 同 源 异 型 基因 的 工作 也 在 开展 
(Winter et al. , 1999; Mouradov et al., 1999; Frohnlich et a]., ，1997) 。 这 些 进 展 及 其 前 景 
都 有 助 于 人 们 深入 理解 与 认识 植物 器 官 形态 学 ,相信 这 些 技术 结合 其 他 方面 的 工作 对 裸 
子 植物 性 状 及 裸子 植物 和 其 他 种 子 植物 类 群 之 间 关 系 的 深入 理解 也 将 产生 深远 的 影响 。 
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